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Resumen. La comunicacion acustica es esencial en muchos animales, los cuales necesitan
escuchar no solo los sonidos de reconocimiento especifico sino también los del medio
ambiente para poder sobrevivir. Para esto, los animales terrestres deben de convertir la
energia acustica contenida en las ondas de presién de sonido que viajan en el aire en sefiales
neuronales. Los érganos de audicién de muchos animales incluyendo los mamiferos pueden
descomponer un sonido complejo en las diferentes frecuencias que lo integran. Esto se conoce
como analisis de frecuencia. Curiosamente algunos insectos como los saltamontes (también
conocidos como chapulines) de las selvas neotropicales, poseen mecanismos biofisicos de
procesamiento auditivo equivalentes a los de los mamiferos. Aunque los oidos del saltamontes
son muy pequefios y ademas estan localizados en las patas anteriores, estos insectos
experimentan las mismas etapas vitales de acople de vibraciones sonoras de aire a liquido,
como también de amplificacidn y analisis de frecuencia. Esto lo logran mediante el uso de un
sistema de palanca que cumple la misma funcién de los huesecillos del oido de los mamiferos
pero que tiene disefio morfoldgico diferente. Ademas, a lo largo de la cadena de audicién el
anadlisis de frecuencias de sonido se basa en propagacidon de ondas a través de un medio
liqguido, como en la cdclea de los mamiferos. Por lo tanto, dos organismos no emparentados
filogenéticamente, saltamontes (insectos) y mamiferos, han evolucionado una serie de
soluciones convergentes a los problemas biofisicos de audicion comunes, a pesar de que estas
dependen de estructuras morfoldgicas diferentes.

Palabras clave: Céclea, audicion en insectos, fisiologia del oido, Crista acustica, Membrana
basilar.

Abstract. Acoustic communication is essential in many animals, which must detect not only
intra-specific sounds but also other sounds from the environment relevant to their survival. In
order to hear sounds from the environment, terrestrial animals must convert the acoustic
energy contained in the airborne sound pressure waves into neural signals. The hearing organs
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of many animals including mammals can decompose a complex sound in its different
frequencies; this is known as frequency analysis. Interestingly some netropical insects like
katydids (also known as bushcrickets), have biophysical mechanisms and auditory processing
equivalent to those of mammals. Even though the katydid ears are very small and are located
on the front legs, these insects perform the crucial stage of air-to-liquid impedance conversion,
signal amplification, as well as frequency analysis. This is achieved by a lever system, which
plays a role analogous to that of the middle ear ossicles in mammals, but have different
morphological design. Moreover, along the chain of the hearing, frequency analysis relies on
wave propagation through a fluid medium, as in the mammalian cochlea. Therefore, two
phylogenetically unrelated organisms, katydids (insects) and mammals have evolved a number
of similar solutions to common biophysical hearing problems, although these rely on different
morphological structures.

Key words: Cochlea, insect hearing, ear physiology, Crista acustica, basilar membrane.

Introduccion

En el reino animal muchas especies necesitan identificar sonidos del medio ambiente para
incrementar sus chance de supervivencia. La comunicacidn acustica se da en muchos grupos desde
los invertebrados hasta organismos superiores como los mamiferos. Para citar algunos ejemplos,
los casos mas estudiados de comunicacidon acustica se han enfocado en mamiferos (delfines,
murciélagos y elefantes), aves, anfibios y en artropodos (crustdceos e insectos) (Bradbury y
Vehrencamp, 1998). Pero debido a su diversidad bioldgica, los insectos conforman un gran
porcentaje de la comunidad que invade el espacio acustico de muchos habitats terrestres.
Ejemplos concretos son las cigarras (Cicadidae), los grillos (Gryllidae) y los saltamontes
(Tettigoniidae). En los Tettigoniidae el macho canta para atraer a sus hembras co-especificas con
fines reproductivos (Robinson y Hall 2002). Los cantos se producen por estridulacidon tegminal: una
de las alas anteriores posee una vena modificada con una serie de dientecillos y la otra tiene un
borde esclerotizado en el margen anal en forma de raspador (Morris 1999). El sonido es generado
entonces mediante el frotamiento de las alas anteriores y las frecuencias sonoras que estos
insectos explotan varian aproximadamente desde 5 kilohercios (kHz) hasta 150 kHz, segun la
especie (Montealegre-Z. 2009). Desde éste punto de vista, el sistema auditivo funciona en un
contexto social para facilitar la comunicacidn intraespecifica. Sin embargo, en la naturaleza los
animales estan expuestos a muchos otros sonidos que necesitan ser reconocidos. Por ejemplo,
una gran mayoria de especies se han adaptado a la vida nocturna, incluyendo los Tettigoniidae, y
en la noche el ruido ambiental incrementa en gran proporcidn (en unos 20 decibeles en relacion
con el ruido ambiental diurno) después de la puesta del sol (Lang et al. 2006). El ruido ambiental
se compone de muchos sonidos con frecuencias diferentes que ocurren a la vez; unos
permanentes durante todo el dia como los sonidos de los rios (rapidos y caidas de agua), y otros
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temporales y cambiantes como los cantos de animales nocturnos, la lluvia, el viento, etc. Por lo
tanto, ademds de los sonidos especificos, en muchas especies el sistema auditivo debe estar
capacitado para detectar una gama amplia de frecuencias. Esta banda ancha debe abarcar sonidos
que se identifiqguen como amenazas potenciales; por ejemplo, los ultrasonidos producidos por los
murciélagos insectivoros para navegar y buscar alimento en las noches (Belwood y Morris 1987,
Faure y Hoy 2000). El oido de los Tettigoniidae ha evolucionado para funcionar de esta forma. El
objetivo de este documento es presentar detalladamente la funcionalidad auditiva, haciendo un
paralelo entre el oido de los Tettigoniidae y el de los mamiferos.

En los mamiferos, la audicion depende de tres etapas vitales en el procesamiento de
sefiales acusticas: 1) Transformacién de ondas sonoras de presién en vibraciones mecanicas
(mediante una membrana timpanica). 2) Acoplamiento y amplificacion de la energia mecdnica a

través de un mecanismo de palancas (los huesecillos). 3) Andlisis de frecuencia y amplificacion a
nivel neural (Fettiplace y Hackney 2006) (Fig. 1A). El acoplamiento de energia ocurre entre dos
medios diferentes, gas (ondas que se desplazan en el aire) y liquido (el fluido coclear) (Palghat
Udayashankar et al. 2012). Dentro de la céclea las ondas se propagan en una direccion y se
descomponen en sus frecuencias gracias a las propiedades anisotrépicas de la membrana basilar
(Ramamoorthy et al. 2010; Vater y Kossl 2011). Esto produce un gradiente de selecciéon que hace
que las vibraciones se desplacen en el fluido de la céclea en una sola direccion (Fig. 1B). (Una

explicacion mas detallada de este proceso se ofrece durante el desarrollo de este documento.)
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Figura 1. El oido del mamifero. A. Anatomia general del oido humano. B. Version simplificada del oido mostrando la
céclea extendida para facilitar explicacidn sobre su funcionalidad (ver texto).

Entre los insectos los mecanismos que determinan la sensibilidad de frecuencia de los
receptores auditivos individuales varian. En la langosta (Orthoptera: Acrididae) por ejemplo, la
membrana del timpano, situada en la parte lateral del abdomen, actia como un filtro mecanico
para la descomposicion y analisis de frecuencias. La descomposicion de frecuencias sonoras a este
nivel es posible debido a las propiedades anisotrépicas de la membrana timpanica (Windmill et al.
2005). Sin embargo este mecanismo es muy simple debido a que la captura de sonido y andlisis de
frecuencias sucede en el mismo sitio (la membrana timpanica), por lo tanto tiene muchas
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limitaciones. No obstante en el oido de los chapulines o saltamontes (Orthoptera: Tettigoniidae)
existen mecanismos de analisis de frecuencia diferentes mas complejos (Oldfield 1982; Romer
1983; Montealegre-Z. et al. 2012; Palghat Udayashankar et al. 2012).

Sistemas auditivos complejos con mecanismo de acoplamiento y conversidn de energia
acustica aérea y dispersién de ondas en medio liquido, y ademas capacitados para descomponer
frecuencias, se han identificado sélo en los vertebrados superiores, por ejemplo en los mamiferos.
Recientemente el autor demostrd que los saltamontes neotropicales utilizan un mecanismo de
audicién andlogo al de los mamiferos, en el cual se evidencian los tres pasos cruciales
mencionados anteriormente (Montealegre-Z. et al. 2012). Lo que constituye un caso trascendental
de evolucién convergente de la funcion del oido entre mamiferos y saltamontes. Esta tendencia
demuestra que la sensibilidad auditiva y el analisis complejo de frecuencias pueden existir en
sistemas auditivos a escalas diminutas, con bases funcionales andlogas pero con diferente
estructura anatomica.

Anatomia del oido del saltamontes

En los saltamontes cada oido consta de un sistema sofisticado que incluye dos timpanos:
una membrana timpdnica anterior y una posterior, situados en la parte proximal de la tibia en
cada pata delantera (Fig. 2A). Los timpanos estan apoyados en un tubo lleno de aire derivado del
sistema respiratorio (la trdquea acustica), la cual se origina en el espirdculo toracico, desde donde
se extiende hacia delante, atravesando la cavidad femoral de la pata delantera, y terminando en la
parte proximal de la tibia (Bailey 1993; Schumacher 1973) (Fig. 2A-D). En esta regién el tubo
traqueal se divide en dos ramas (una anterior y otra posterior), cada una de estas ramificaciones
soporta una membrana timpanica (Fig. 2E). Visto en corte transversal este sistema auditivo es
asimétrico, la rama traqueal anterior ocupa una gran parte de la superficie dorsal del érgano
timpdnico (Bailey 1990; Roessler et al. 2006) (Fig. 2E). Es en esta superficie triangular donde
reposan las células mecanorreceptoras que forman la crista acustica (Fig. 2D,E); esta superficie se
encuentra inmersa en el fluido contenido en la vesicula auditiva, un érgano de audicién
recientemente descubierto (Montealegre-Z. et al. 2012) (Fig. 2bc). Los mecanorreceptores en la
crista acustica estdn organizados tonotdpicamente, las células sensoriales que responden a
frecuencias altas se encuentran en la parte distal de la crista acustica y aquellas con sensibilidad a
frecuencias bajas se encuentran en la parte proximal (Oldfield 1982; Romer 1983) (Fig. 2D). Sin
embargo, estas células sensoriales no estdn directamente en contacto con los timpanos como
ocurre en otros insectos con capacidades auditivas (por ejemplo, las langostas y las polillas) (Yack
2004; Robert 2005). La transformacion de las ondas sonoras en sefiales neuronales y el analisis de
frecuencia por lo tanto no se producen en la membrana timpanica en si. En los Tettigonidae las
vibraciones sonoras se transmiten desde el timpano hacia la vesicula auditiva usando como
mecanismo de acoplamiento una estructura esclerotizada (la placa timpanica) que conecta el
timpano con la vesicula auditiva (Fig. 2C-E). Las frecuencias de estas vibraciones se descomponen
subsecuentemente a nivel de la vesicula auditiva y la crista acustica. Esto indica que el acople y
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transmisién de energia se da de aire a liquido y que las vibraciones se propagan en el medio
liguido en un gradiente que coincide con la organizacidn tonotdpica de crista acustica. En otras
palabras, las ondas viajan en el liquido que cubre la crista acustica, exactamente de la zona de alta
frecuencia hacia la zona de baja frecuencia, como en la céclea de los mamiferos (Montealegre-Z.
et al. 2012; Palghat Udayashankar et al. 2012).

En los siguientes segmentos se explica desde un punto de vista comparativo (en relacién
con oido del mamifero) la estructura y funcién del oido del saltamontes. Esta explicacion se
presenta paso a paso siguiendo las tres etapas de procesamiento de sonido vitales en la audicion,
desde la captacién de sonido hasta la descomposicion de frecuencias.

Captacion del sonido

Diferente del prototipo vertebrado, los oidos de los saltamontes ofrecen dos rutas principales de
entrada de sonido: 1. el sonido llega directamente a la superficie externa de la membranay /o 2.
el sonido viaja internamente a través del tubo traqueal que conecta los timpanos con el espirdculo
toracico (Fig. 2A-E). La traquea acustica representa la ruta principal de entrada de sonido en un
gran numero de especies (Heinrich et al. 1993; Lewis 1974). Sin embargo, las dos rutas de entrada
de sonido al timpano son importantes y ambas producen diferentes modos de amplificacién y de
velocidad de propagacidon de sonido. Por ejemplo, las vibraciones que llegan a la superficie
external del timpano viajan en el aire a la velocidad normal del sonido (340.29 m/s a nivel del
mar), pero las que llegan a la superficie interna viajan dentro de la traguea a una velocidad menor
(entre 150 y 250 m/s) (Michelsen et al. 1994). Por lo tanto en los saltamontes una sefial acustica
tiene dos tiempos de llegada al timpano: el sonido llega primero a la superficie externa del
timpano, y unos milisegundos después el mismo sonido llega a la superficie interna con el efecto
de amplificacién que ofrece la trdquea acustica.

Es posible que la trdquea acustica de los saltamontes haya evolucionado como una forma
de equilibrar la presiéon atmosférica en ambos lados de los timpanos, asi como las trompas de
Eustaquio en tretrdpodos terrestres. Sin embargo en los mamiferos la entrada principal de sonido
es el oido externo; las trompas de Eustaquio no conducen sonidos externos, sino ayudan a
equilibrar las presiones de aire en ambas superficies del timpano. Una vez establecido este
mecanismo de equilibrio, subsecuentemente se selecciond el desarrollo de un sistema traqueal
menos ramificado y especializado en un solo tubo que pudo haber favorecido la captacion y
preamplificacion de sonido antes de que este llegara a la superficie interna del timpano (al igual
que el pabellén auricular y el canal auditivo en el ser humano). Este tubo especializado también
pudo haber favorecido el mejoramiento de la audicion direccional debido a que la diferencia de
llegada del sonido a las superficies externa e interna producen contrastes binaurales que permiten
identificar la direccidén del sonido.
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Figura 2. El oido de Copiphora gorgonensis (Tettigoniidae) estudiado con micro-tomografia de rayos X. A. Anatomia
general mostrando el oido en la parte proximal de la tibia anterior y los dos timpanos en cada pata. Cada timpano esta
respaldado por una cdmara de aire o traquea acustica que es un tubo derivado del sistema respiratorio y que abre al
exterior en el térax a través del espiraculo toracico. B. Acercamiento del oido en la pata izquierda mostrando en detalle
las aberturas timpanicas y los 6rganos internos del oido a través del exoesqueleto. C. Estructura interna del oido
expuesta mediante la remocion del exoesqueleto de la pata. La vesicula auditiva (en amarillo) es un drgano
recientemente descubierto y actla en consorcio con la crista acustica para descomponer las vibraciones de las ondas de
presidn en sus respectivas frecuencias. D. La crista acustica en la superficie dorsal de la de la divisidon anterior de la
traquea expuesta después de remover la vesicula auditiva. E. Corte transversal del oido mostrando la divisién traqueal,
la posicién de los timpanos y las respectivas placas timpanicas con respecto a la crista acustica y a la vesicula auditiva.
Note el espesor de la cuticula dorsal que protege el fluido de la vesicula auditiva. F. Modelo fisico de palanca tipo 1, para

representar el movimiento del timpano y placa timpanica.
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Acoplamiento de energia acustica de medio gaseoso a liquido: el oido medio del saltamontes

Una vez que las vibraciones llegan al timpano estas deben ser transmitidas a un medio liquido para
que se dé la descomposicién de frecuencias. Este paso es el acoplamiento o transmisién eficiente
de las vibraciones que viajan en el aire a las células receptoras inmersas en medio liquido
(Montealegre-Z. et al. 2012). En los mamiferos esto se consigue mediante los osteocillos 6ticos, los
cuales conectan el timpano con la céclea (u oido interno) (Figs. 1, 3). Los osteocillos dticos, son
una cadena de tres huesos diminutos denominados por su arquitectura anatémica con el nombre
del Martelus (martillo), el Anvilus (yunque) y el Estribalis (estribo). El estribo es el hueso mas
pequefio del cuerpo humano y en la cadena de osteocillos éste incrusta en la céclea a través de
una pequefia ventana recubierta por una membrana, la ventana oval (Robles y Ruggero 2001), Fig.
1). La funcidn de los osteocillos dticos (oido medio) es la de transformar las ondas sonoras que
viajan en el aire en ondas sénicas que viajen en el medio del liquido perilinfatico del oido interno
(Bronzino 2006). En el oido medio, la estrecha conexidn de estos huesecillos hace que la vibracion
del martillo se transmite al yunque y este golpea al estribo inmediatamente. Después de este
proceso las ondas de presion entran a la cdclea por la ventana oval y crea cambios en la presion
del fluido coclear. Debido a que el fluido es incompresible, la energia que no es convertida en
impulsos eléctricos se libera por la ventana circular (Figs. 1B, 3C).

El timpano de los mamiferos posee una gran superficie comparada con el area de la
ventana oval, con proporcidon que varia entre 12.5 y 21.1 (en humanos es cerca de 17), no
obstante al vibrar, la fuerza acumulada en la extensa superficie de la membrana timpanica se
concentra sobre el drea reducida de la membrana oval, lo cual produce un efecto de amplificacién
de la presidn ejercida por el timpano (Boistel et al. 2011). La relacidon superficie area entre
timpano y membrana oval y el mecanismo de palancas de los huesecillos produce entonces otro
nivel de amplificacion de energia en los mamiferos (Rosowski 1991; Ruggero y Temchin 2002;
Slama et al. 2010). Por lo tanto las vibraciones que llegan a la coclea han pasado previamente por
dos niveles de amplificacidn: el oido externo (pabellén auricular y canal auditivo) que funciona
como cuerno exponencial (Ruggero y Temchin 2002), y el oido medio que amplifica
mecanicamente la vibraciones y las acopla al oido interno (Purves et al. 2012).

Este nivel de acoplamiento también existe en el oido del saltamontes en su esfuerzo de
transmision de energia de aire a liquido (Fig. 3). En los saltamontes esa tarea se realiza mediante la
placa timpanica, que es un parche esclerotizado de cuticula derivada de la membrana timpanica
(Figs. 2C-E). El area de la membrana timpanica es mayor que el drea de contacto con el medio
liguido (es decir que el area de la placa timpanica), con una proporcién que varia entre 12 y 15
(dependiendo de la especie) (Montealegre-Z. et al. 2012). Este valor se encuentra entre el
intervalo de proporcién estimado entre el timpano y la ventana oval en mamiferos (Boistel et al.
2011).

La funcidn de la placa timpanica que sirve de acople entre el timpano y el conjunto
vesicula auditiva-crista acustica en saltamontes, fue descubierta recientemente (Montealegre-Z et
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al. 2012), lo que explica que su importancia no fuera resaltada en trabajos anteriores relacionadas
con este tema (Rossler y Kalmring 1994; Palghat Udayashankar et al. 2012). La placa y la
membrana timpanica vibran con fase opuesta (Fig. 4A, B); sin embargo, el timpano vibra con gran
desplazamiento y baja fuerza, ejerciendo una fuerza mayor sobre el drea diminuta de la placa
timpdnica, la cual a su vez se mueve con desplazamiento breve (Fig. 4C). Esta accion se da por un
sistema de palanca de tipo 1 (Fig. 2F, Montealegre-Z. et al. 2012). Dado las proporciones de la
membrana y placa timpanicas, este sistema de palanca resulta en una relacién de conversién 1:10
entre el esfuerzo (placa timpdnica) y de carga (placa-timpanica y fluido).

Se desconoce si la anatomia interna y el mecanismo de conversidén de impedancia aqui

descritos se da en todos las especies de saltamontes (unas 6500 especies conocidas). El modelo
descrito se obtuvo principalmente en una sola especie (Copiphora gorgonensis) y se ha confirmado
en tres mas.
En estas cuatro especies de saltamontes la membrana y la placa timpanicas estan asociadas
anatdmicamente pero son estructuras claramente distintas. En C. gorgonensis la membrana
timpdnica es delgada (6-16 micras) y ambas superficies de la membrana estan en contacto con el
aire del medio que las rodea. Por otro lado la placa timpdnica es mas gruesa (20-30um) vy a
diferencia de la membrana timpdnica, la superficie externa esta en contacto con el aire del medio
y la interna con el fluido de la vesicula auditiva (Figs. 2E, 3C).

El contorno de toda la membrana timpanica es claramente en forma de rifidon en las
especies de saltamontes que han sido estudiadas (Figs. 4A, B). La placa timpanica esta situada
cerca de la curvatura dorsal de este contorno y conecta con el segmento mas distal de la superficie
de la crista acustica (Fig. 2C-E,). La mecanica vibratoria del timpano, obtenida mediante
vibrometria laser, indica que esta forma especifica de rifidn puede servir para canalizar las
vibraciones del timpano hacia placa timpanica, la cual a su vez se comunica con la vesicula
auditiva. Membranas timpanicas en forma de rifién, observadas en algunas estas especies de
saltamontes pero ausentes en otras, podrian ser indicio de este elaborado sistema conversion de
impedancia y analisis de frecuencia.

Descomposicion espectral y ondas de propagacion en medio liquido: el oido interno del
saltamontes

Para llevar a cabo el andlisis de frecuencia (o analisis espectral) los oidos cuentan con
células receptores individuales que se encuentran por lo general inmersas en fluido, las cuales
ademas presentan respuesta natural y sensibilidad a ciertas frecuencias (Purves et al. 2012). La
respuesta y especializacion de cada célula esta directamente relacionada con su ubicacién dentro
del drgano receptor y se conoce como tonotopia. El ejemplo mas conocido es la organizacion
tonotépica que incrementa la sensibilidad a diferentes frecuencias a lo largo de la membrana
basilar en la céclea de los mamiferos (Robles et al. 1986). Por organizacidn tonotdpica se entiende
que cada célula ciliada en la membrana basilar responde a una frecuencia especifica de acuerdo
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Figura 3. Anatomia comparada del oido del saltamontes y el del mamifero. A. Ubicacién del oido en ambos organismos.
En los mamiferos los oidos se encuentran en el craneo, y en los saltamontes en las patas anteriores. B. Anatomia general
del oido en ambos grupos. Ambos organismos tienen adaptaciones para recolectar y preamplificar las vibraciones
sonoras que viajan en el aire (un canal auditivo). C. Representacion grafica del funcionamiento del oido en ambos

grupos. Ambos organismos utilizan los tres pasos basicos de
de sonido y preamplificacién, 2) Conversion de impedancia y
acustica de medio gaseoso a liquido), 3) Andlisis de frecuencia
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Proximal C

Placa
timpanica

Placa **
timpanica

0° Timpano 180°

Figura 4. Anatomia externa del timpano. A. Timpano anterior de la pata derecha, expuesto mediante la eliminacién de la
cubierta timpanica; note la forma de rifién del timpano y su asociacion con la placa timpanica. B. Mapa de vibracién del
timpano y la placa timpanica. El color rojo indica fase positiva, y el verde fase negativa. Las dos estructuras, timpano y
placa timpanica vibran con fase opuesta de 180 grados. C. Mapa de vibracion en 3D obtenido con vibrometria Laser.

con su ubicacién a lo largo de la membrana basilar. En la céclea las células ciliadas sensoriales se
distribuyen como un conjunto ordenado lineal a lo largo de la membrana basilar. La membrana
basilar presenta un gradiente de rigidez, anchura y grosor, siendo angosta y gruesa en su parte
proximal y mas ancha y delgada en su parte distal (Figs. 1, 3C). La regidén proximal por lo tanto
presenta resonancia a frecuencias altas y la region distal a frecuencias bajas (Robles et al. 1986;
1988; 1997). De acuerdo con este gradiente, los receptores sensibles a frecuencias altas estan
situados en el extremo proximal y los sensibles a frecuencias bajas en el extremo distal de la
membrana basilar (Fig. 3C). Los receptores de frecuencias intermedias yacen entre estos dos
extremos. Aunque es la membrana basilar la que analiza y descompone las frecuencias de las
ondas de presidn, las células que en realidad decodifican esta informacién y la envian al cerebro se
encuentran en el érgano de Corti. El érgano de Corti tiene estructuras altamente especializadas
que responden a las vibraciones transmitidas por el fluido en la cdclea y contiene entre 15.000-
20.000 receptores del nervio auditivo y cada receptor tiene su propia célula ciliada (Greenberg
1997; Elliott y Shera 2012).

El oido interno del saltamontes lo integran la crista acustica y la vesicula auditiva que bafa
las células mecanoreceptoras organizadas tonotopicamente (Figs. 2C, D). La vesicula auditiva
forma una cavidad parcialmente encerrada, la cual es angosta y ciega en su extremo distal y
expandida y abierta en su extremo proximal; donde conecta con el canal principal de hemolinfa
(hemolinfa es la sangre del insecto) a través de una constriccion de didmetro variable en las
diferentes especies (Fig. 2C). En las cuatro especies neotropicales estudiadas a fondo por el grupo
de investigacion del autor, generalmente se ha observado que los dos extremos de la vesicula
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auditiva llevan cada uno un tapdén de material coloidal; actualmente se desconoce la naturaleza y
funcion de esta estructura.

Como observa en la figura 2D, la superficie de la crista acustica es triangular y algo
convexa, angosta en su parte distal y ancha en su parte proximal. La vesicula toma esta misma
forma debido a que ésta cubre la superficie de la crista acustica, pero su forma es mas globular y
voluminosa que plana (Fig. 2C). La cercana asociacidn entre la vesicula auditiva y crista acustica no
se conocia antes debido a que tradicionalmente la cavidad de la vesicula era considerada
simplemente como una continuacién del canal hemolinfatico en la pata anterior (Rossler et al.
1994; Palghat Udayashankar et al. 2012). La vesicula auditiva es un componente importante del
o6rgano de audicién del saltamontes porque ésta proporciona un medio adecuado para la
propagacion de ondas y ademas facilita la descomposiciéon de frecuencias y produce un paso
adicional en la amplificacion. La evacuacién del fluido de la vesicula altera notablemente el
sistema, por ejemplo cambia la fase de vibracion del timpano y de la respectiva placa timpanica,
afecta negativamente la propagacion de ondas y al parecer reduce la respuesta eléctrica de las
células receptoras de la crista acustica (datos del autor aun no publicados). Esto sugiere que
ademads de proporcionar estabilidad hidrostdtica, la vesicula auditiva posee una composicién
guimica especial. Andlisis preliminares de la composicidon quimica de la vesicula auditiva indican
que su fluido no es hemolinfa, sino que contiene lipidos y quizas cationes que facilitan la
propagacion de las ondas y la transmision eléctrica de estas a las células receptoras (Lomas et al.
2012; Montealegre-Z. et al. 2012). Lo cual indica que puede existir otro nivel de convergencia con
el fluido perilinfatico y endolinfatico de la céclea de los mamiferos.

Georg von Békésy fue galardonado con el Premio Nobel en 1961 por su descubrimiento de
ondas de propagacién (o viajeras) en la céclea humana, realizando experimentos en caddveres
humanos frescos (von Békésy, 1960). Posteriormente, la existencia de ondas de propagacion en
vivo ha sido demostrada indirectamente en una amplia gama de especies animales (ej., Greenberg
1997; Robles y Ruggero 2001; Elliott y Shera 2012), en el oido del saltamontes se ha demostrado el
mismo fendmeno (Montealegre-Z. et al. 2012; Palghat Udayashankar et al. 2012).

En el oido de los Tettigoniidae, una vez las vibraciones del timpano han sido transmitidas a
la vesicula auditiva, las ondas de presidon viajan en una sola direccién desde la parte distal hasta la
parte proximal de la vesicula. En otras palabras, las ondas se propagan desde la regidon mas
estrecha de la crista acustica (extremo distal) hacia su regidon ancha mas proximal. Las ondas de
frecuencias altas transmiten mejor en el extremo estrecho, y las células de frecuencias bajas en el
otro; como el la céclea del mamifero se observa especializacién en frecuencias intermedias entre
los dos extremos (Montealegre-Z. et al. 2012; Palghat Udayashankar et al. 2012). Este gradiente y
la direccién de propagaciéon corresponde a la ubicacion de las células receptores que se
encuentran organizadas tonotdpicamente: receptores con sensibilidad a frecuencias altas yacen
en la parte angosta y distal de la superficie de la crista acustica mientras que aquellos con
sensibilidad a frecuencias bajas se localizan en la parte ancha y proximal (Fig. 2D). Aunque no se
tiene evidencia concreta de la estructura de la superficie traqueal que forma la crista acustica,
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estudios con microtomografia de rayos X en las 4 especies estudiadas muestran que esta pared
traqueal es mas gruesa en su extremo angosto (extremo distal) que en su extremo ancho o parte
proximal (Montealegre-Z. et al. en preparacidon). Por lo tanto la superficie de la crista acustica
parece funcionar como la membrana basilar en la céclea de los mamiferos: una estructura laminar
con anisotropia mecdnica que produce el gradiente tonotdpico que se conoce. Como se explicd
antes, la dispersion de ondas en la cdclea del mamifero se debe al acoplamiento entre el fluido
coclear y la estructura de la membrana basilar; este acople y dependencia se observa también
entre la crista acustica y el fluido de la vesicula auditiva (Figs. 3C, D).

Debido al complejo enrollamiento de la cdclea en los mamiferos la propagacién de ondas
en el fluido coclear se ha inferido con métodos indirectos y no mediante acceso directo, esto con
el fin de reducir el riesgo de invasion y dafio (Palghat Udayashankar et al. 2012). En los
saltamontes el oido interno no es enrollado en forma de caracol sino linear, lo cual facilita el
acceso para monitorear la dispersidon de ondas. Ademas la estructura y composicién del oido en
muchas especies permite acceder a estas vibraciones internas a través del exoesqueleto (cuticula
dorsal) (Figs. 2E, 3C). Por lo tanto en los saltamontes es posible estudiar la dinamica del fluido del
oido interno de una forma que es 100% no invasiva. Por ejemplo, la dispersién de ondas en el
fluido de la vesicula auditiva se ha estudiado usando vibrometria laser y las vibraciones se pueden
monitorean a través de la cuticula dorsal que protege la vesicula auditiva (Montealegre-Z. et al.
2012). Este método no requiere de la destruccién de la cuticula ni de la evacuacidn del fluido de la
vesicula auditiva para exponer la superficie de la crista acustica. Estos resultados resaltan la
importancia de la vesicula auditiva como medio de dispersidon y potencialmente como medio de
transmisioén eléctrica, al igual que el fluido coclear. En los mamiferos, la remociéon o alteracion en
la composicién bioquimica del fluido coclear produce trastornos serios en la audiciéon (Horner y
Barkway 1986; Horner y Cazals 1990; Horner 1991) y es posible que el los saltamontes tenga el
mismo resultado.

Sistema de disipacion de las ondas de presidn a través del medio liquido del oido

En el oido de los mamiferos, las vibraciones transmitidas por la cadena de huesecillos a la ventana
oval causan un cambio en la presidn del fluido coclear. Puesto que los fluidos son incompresibles,
los cambios de presidon dentro del fluido coclear se deben compensar de alguna forma. Estos
cambios de presion se liberan a través de la ventana circular (Fig. 1). Las vibraciones que entran
por la ventana oval se transmiten en el fluido coclear desde la rampa vestibular hasta la rampa
timpanica a través del helicotrema. Esto ayuda a conducir la energia de las ondas de presion (que
no son convertidas en sonido por las células receptoras de la membrana basilar) hacia la ventana
circular que, por su capacidad de plegarse, disipa esta energia (Wit et al. 2003). Por lo tanto, la
ventana circular vibra con fase opuesta a la ventana oval; es decir una presion hacia dentro de la
ventana oval se refleja como una presion hacia afuera de la ventana circular (Figs. 1, 3C).
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En el saltamontes las vibraciones y las ondas que viajan en el oido interno se pueden
registrar a través de la cuticula dorsal que protege la vesicula auditiva usando vibrometria laser
(Montealegre-Z. et al. 2012). Esto es realmente sorprendente, pues esta cuticula es 10-20 veces
mas gruesa que las mismas membranas timpanicas (Fig. 2E) y sin embargo vibra (Montealegre-Z.
et al. 2012). La respuesta vibratoria y actividad de la vesicula es casi tres veces mas alta que la de
los timpanos. Por supuesto los resultados presentados por Montealegre-Z. et al. (2012) pueden ser
subestimados de valores reales, debido a que las vibraciones de la vesicula auditiva han sido
evaluadas a partir de las ondas de dispersién que viajan entre dos medios diferentes (el fluido de
la vesicula y la cuticula esclerotizada del exoesqueleto). Lo cierto es que estas vibraciones son el
resultado de los niveles de amplificacién proporcionados por la accion de palanca de la placa
timpanica (Figs. 2F, 4C) y por el fluido de la vesicula auditiva. Es racional preguntarse cémo y por
qué la gruesa cuticula (Fig. 2E) que protege el érgano de la audicidn del saltamontes vibra. Es claro
gue debe haber un mecanismo de acople entre la cuticula y la vesicula auditiva, sin embargo es
importante también observar la analogia de este fendmeno con el mecanismo de liberacién o
dispersidon de ondas de presidon acumuladas en el fluido de la céclea de los mamiferos, el cual se
explicd anteriormente.

La vesicula auditiva del saltamontes es ciega en un extremo, mientras que el otro extremo
es abierto, presentando generalmente una estrecha conexion con el canal de hemolinfa (Fig. 2C).
Esta conexién esta ademas acompafiada por un tapdn de material coloidal. Como fluido, el liquido
de la vesicula auditiva no se puede comprimir, por lo tanto cualquier cambio en la presién debe
ser equilibrado en forma de disipacidn o liberacidon de energia. Este proceso de disipacion en el
oido interno del saltamontes se da a través de la cuticula dorsal y a través del canal de hemolinfa
en la pata del insecto (Fig. 3C). La cantidad de energia disipada en cada medio (cuticula o canal de
hemolinfa) puede variar entre diferentes especies y quizds este relacionada con el grado de
estrechez de la conexién que comunica la vesicula con el canal de hemolinfa. Por ejemplo, cuando
esta conexidon es muy angosta se esperaria que las ondas de presidn se disipen mejor hacia la
cuticula dorsal. Los tettigonidae son in grupo muy diverso, con cerca de 7000 especies conocidas,
por lo tanto seria muy probable encontrar muchas variaciones en el sistema auditivo y por
supuesto en el de disipacidon de ondas de propagacidn en el oido. Pero en las especies estudiadas
desde este punto de vista, esta hipdtesis explicaria la alta resolucion de las vibraciones obtenidas
con vibrometria laser (Montealegre-Z. et al. 2012) las cuales, vistas a través de la cuticula dorsal,
muestran claramente el movimiento de ondas viajando en el fluido de la vesicula. Por lo tanto, la
cuticula dorsal y el canal de hemolinfa sirven como un medio dispersivo para liberar la energia
acustica en el oido interno del saltamontes, desempefiando el papel de la ventana circular en la
coclea de los mamiferos.
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Diferencias entre los dos sistemas de audicion (mamifero y saltamontes)

Se han mostrado aqui las similitudes funcionales entre el oido de los mamiferos y el oido de los
saltamontes; sin embargo, es primordial resaltar las diferencias entre los dos sistemas. Las
diferencias mds notables son topologia y simplicidad. Topologia: el oido del saltamontes se
encuentra en las patas delanteras, mientras que en los vertebrados se encuentra en el craneo (Fig.
3A). Simplicidad: mientras que en los mamiferos la membrana basilar puede contener miles de
células sensoriales en la coéclea del mamifero (Fettiplace y Hackney 2006; Ashmore 2008; Elliott y
Shera 2012) (> 11,000 en la céclea humana) en una disposicion lineal de varios milimetros, la
ulas sensoriales distribuidas

superficie de la crista acustica del saltamontes tiene entre 15y 70 cé
en una serie lineal de 400 - 600 micras (Fig. 2d). La palabra "Simplicidad' debe usarse con cautela
en este caso, pues debido a que el oido de los Tettogoniidae es diminuto no se ha explorado en su
totalidad y es posible que el funcionamiento de este requiera de mecanismos mas complejos que
los que se conocen hasta ahora.

Otro aspecto importante que merece referencia es que cada oido del saltamontes consta
de dos membranas timpanicas (Fig. 2E), en comparacion con el oido de los mamiferos que tiene
una (Fig. 1). La presencia de dos membranas timpanicas en cada oido contribuye a mejorar la
sensibilidad global de la audicién en los saltamontes, doblando la fuerza de conversién transmitida
a los mecanorreceptores.

Finalmente es importante sefialar que los saltamontes requieren de un mecanismo
especial que les permita reconocer la direccidn de la fuente sonora debido al tamafio reducido de
su cuerpo. Aun cuando los érganos timpanicos se encuentren separados por la distancia entre
cada pata (la cual es mayor que la distancia que habria si los oidos estuvieran situados en la
cabeza, como en los mamiferos), estos insectos deben estimar la diferencia en tiempo y en
amplitud de la vibracién entre los oidos de cada pata. En estos insectos este mecanismo se basa en
identificar las diferencias de presién entre cada una de las superficies del timpano (interna y
externa) expuesta al sonido. El sonido llega primero a la superficie externa que a la interna debido
a que dentro de la traquea la velocidad del sonido se reduce hasta en un 50%. Ademas, debido al
efecto de amplificacién exponencial de la traquea acustica, la presién es mayor en el lado interno
que en el externo. Por lo tanto, el drgano timpanico del saltamontes y el cerebro deben analizar
todas estas variables para detectar la direccidn y distancia de la fuente sonora. El oido de los
mamiferos es un receptor de presién normal, con una sola cara (la superficie externa) expuesta al
sonido. La direccion del sonido en este caso se determina por la distancia entre los dos oidos y el
efecto de sombra que impone la cabeza. En el primer caso se establecen diferencias temporales
entre los dos oidos, mientras que en el segundo prima la dispersidon de sonido alrededor de la
cabeza lo cual produce diferencias de presion en cada lado.
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